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Resumen
MUÑOZ, A. & J. A. DEVESA (1987). Contribución al conocimiento de la biología floral del
género Lavandula L. II. Lavandula stoechas L. subsp. stoechas. Anales Jará. Bot. Madrid
44(1): 63-78.
Se estudian diversos aspectos de la biología floral de Lavandula stoechas L. subsp. stoechas,
como la capacidad germinativa del polen, receptividad del estigma, producción de néctar,
duración floral, dinámica de apertura floral en la inflorescencia y fructificación. El taxon es
autocompatible, como demuestran las polinizaciones controladas, y presenta flores e inflo-
rescencias con marcada protandria. La receptividad estigmática resulta anticipada por la
visita de los polinizadores. Las primeras flores de cada inflorescencia producen mayor canti-
dad de néctar que las restantes y, además, son las que alcanzan un mayor índice de fructifica-
ción, lo que se explica por una limitación de la disponibilidad de recursos.
Palabras clave: Labiatae, Lavandula, biología floral, protandria, secreción de néctar, fructi-
ficación.
Abstract
MUÑOZ, A. & J. A. DEVESA (1987). Contribution to the knowledge of the floral biology of
the genus Lavandula L. II. Lavandula stoechas L. subsp. stoechas. Anales Jard. Bot, Madrid
44(1): 63-78 (in Spanish).
Several aspects of the floral biology of Lavandula stoechas L. subsp. stoechas are studied:
pollen germinability, stigmatic receptivity, néctar production, floral longevity, dymanics of
floral appearance on the inflorescences as well as fruit and seed set. The taxon is selfcom-
patible, as demonstrated by controlled pollinations, and shows a marked protandry at both
flower and inflorescence. Stigmatic receptivity is anticipated by the visits of pollinators.
Néctar secretion rate and fruiting success are maximum for the first opening flowers of the
inflorescence. The differences in fruiting success among flowers of an inflorescence are dis-
cussed in terms of resource limitations.
Key words: Labiatae, Lavandula, floral biology, protandry, néctar secretion, fructification.
INTRODUCCIÓN
Los táxones del género Lavandula, con gran importancia en la vegetación
arbustiva de la región mediterránea, han sido objeto de diversos estudios taxonó-
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micos (GINGINS-LASSARAZ, 1826; CHAYTOR, 1937; MILLER, 1985). Por el con-
trario, no ocurre lo mismo con los aspectos de su biología floral, ya que solo pue-
den citarse las observaciones de MÜLLER (1883), KNUTH (1899), GINGINS-LASSA-
RAZ (1826) y, recientemente, DEVESA & al. (1985), quienes han abordado el estu-
dio de diversos táxones de la sect. Stoechas representados en la Península Ibérica.
Con este trabajo se pretende profundizar algo más en la biología floral de
L. stoechas subsp. stoechas, y aclarar algunas cuestiones que solo fueron esboza-
das en un trabajo anterior, realizado por uno de los autores en colaboración con
los doctores Arroyo y Herrera (DEVESA & ai, 1985).
MATERIAL Y MÉTODOS
El estudio ha sido realizado en cuatro individuos cultivados en el jardín expe-
rimental de la Facultad de Biología de la Universidad de Sevilla, adonde fueron
transplantados en octubre de 1983, procedentes de Barbate, Cádiz (España).
Capacidad germinativa del polen
El estudio de la capacidad germinativa del polen se efectuó utilizando granos
procedentes de flores de dos individuos, que en todo momento permanecieron
inaccesibles a los insectos por medio de bolsas de malla de nylon de 0,2 mm de luz.
Se comprobó que el polen es liberado por las anteras el día de la apertura de
la corola, permaneciendo la masa polínica en el interior del tubo corolino hasta
que, por una reflexión del labio inferior, las anteras externas, al quedar más exer-
tas, pierden su polen o se desprenden. Por este motivo, se utilizó en la experiencia
el polen de las anteras internas, que permanece en el tubo de la corola.
Para estimar el grado de capacidad germinativa se sembraron los granos de
polen en medio sólido de BAR-SHALOM & MATTSON (1977). El medio contiene
un 2% de agar, 100 ppm de ácido bórico, 100 ppm de nitrato potásico, 200 ppm
de sulfato magnésico, 300 ppm de nitrato calcico y azúcar. Tras probar distintos
azúcares y en distintas concentraciones, se escogió la sacarosa al 30%, por obte-
nerse así los mejores resultados de capacidad germinativa (tabla 1).
TABLA 1
PORCENTAJES DE CAPACIDAD DE GERMINACIÓN EN EL MEDIO DE BAR-SHALOM &
MATTSON, UTILIZANDO DISTINTOS AZÚCARES Y CONCENTRACIONES
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La siembra se efectuó en placas de Petri de 9 cm de diámetro, conteniendo
cada una 12 mi de medio previamente esterilizado en autoclave. El polen de cada
antera se extendió con un pincel en una superficie de 1 cm2. A las cuatro horas de
efectuarse la siembra se procedió a la observación de los granos con el microsco-
pio, contabilizándose como germinados aquellos granos cuyos tubos polínicos
eran mayores que su diámetro. El porcentaje de germinación se refiere al número
total de granos observados, que, en general, osciló entre 50 y 200.
Se sembraron granos de polen de las flores centrales de los dicasios, de edades
diferentes — de 1 a 10 días — . En total se estudió la capacidad germinativa del
polen de 51 flores.
Receptividad del estigma
Al objeto de conocer el período de receptividad del estigma, se observó la pre-
sencia o no de tubos polínicos atravesando el estigma de 78 flores centrales de
edades diferentes (de 1 a 12 días).
Para ello se tomaron diez inflorescencias, se controló la edad de las flores utili-
zadas en la experiencia, y éstas se encerraron en bolsas de modo que solo queda-
ron expuestas a los insectos para su polinización las veinticuatro horas anteriores
a su análisis. De cada flor se extrajo el estilo, constatándose la presencia de polen
en su superficie estigmática en todos los casos.
Los estilos se incluyeron en ácido láctico para su reblandecimiento y, poste-
riormente, se colocaron en portas con una gota de azul de algodón en lactofenol,
que tiñe intensamente los tubos polínicos; después de colocar el cubreobjetos se
aplastaron ligeramente, y se procedió a la observación de los tubos polínicos con
el microscopio.
Los estigmas receptivos presentaban siempre granos de polen en su superficie
estigmática y tubos polínicos a través del estigma (y estilo), y los no receptivos
perdían los granos durante el proceso de montaje.
Néctar
La estimación de la capacidad de la producción de néctar se realizó en flores
de edades diferentes, así como en flores de distinta posición en los dicasios: cen-
trales, laterales de primer orden y laterales de segundo orden. La extracción y
valoración del néctar se efectuó de acuerdo con el procedimiento indicado por
DEVESA&fl/. (1985).
En la primera de las experiencias planteadas se utilizaron flores centrales de
edad conocida, a las que se había impedido el acceso de los insectos. Las flores,
pertenecientes a dos individuos, se exponían un día a los polinizadores y a conti-
nuación se embolsaban de nuevo durante veinticuatro horas, transcurridas las
cuales se procedía a la extracción del néctar y a su cuantificación.
Para la segunda experiencia se utilizaron flores laterales pertenecientes a estos
dos individuos y a un tercero. Las flores solo se embolsaban las veinticuatro horas
previas a la extracción del néctar.
Ambas experiencias se realizaron bajo condiciones ambientales favorables,
en días soleados; la primera de ellas tuvo lugar el 6 de marzo de 1985, con tempe-
ratura máx. 19 °C y temperatura mín. 4 °C, y la segunda, el 2 de abril, con tem-
peratura máx. 26 °C y temperatura mín. 10,5 °C.
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Duración floral
La duración funcional de las flores expuestas a los polinizadores se estimó
calculando el período de tiempo transcurrido entre el día de apertura y el día en
que se marchitaban, fenómeno que se comprobó correspondía a un estado floral
de pospolinización. Se usaron flores de todas las posiciones del dicasio.
Se analizó la duración en dos épocas diferentes dentro del período de floración
del taxon (del 30 de enero al 4 de marzo, 74 flores; del 15 de marzo al 7 de abril,
97 flores).
Modelo defloración
Se siguió la dinámica de apertura de flores en nueve inflorescencias de dos
plantas diferentes desde el momento en que aparecía la(s) primera(s) flor(es)
hasta que dejaban de producirse. Las observaciones se efectuaron en dos épocas
diferentes a lo largo del período de floración del taxon (véase apartado anterior).
Fructificación
Para estimar el nivel de fructificación se marcaron 15 inflorescencias (en el
mes de marzo) pertenecientes a dos individuos, a las que se dejó madurar hasta
el mes de julio, en que fueron cortadas, procediéndose seguidamente a contar los
frutos y semillas producidos.
Se plantearon cuatro experiencias:
a) Estimación del número de frutos y semillas en inflorescencias libremente
polinizadas por los insectos, que fueron utilizadas como control.
b) Estimación del número de frutos y semillas en inflorescencias embolsa-
das, no accesibles, por tanto, a los polinizadores.
c) Estimación del número de frutos y semillas en inflorescencias embolsa-
das, pero cuyas flores fueron polinizadas artificialmente con polen procedente de
la misma inflorescencia; esta polinización se llevó a cabo periódicamente a inter-
valos de tres días. Se trataba de averiguar así si la no producción de frutos/semillas
en plantas embolsadas (DEVESA & al., 1985) obedecía a la necesidad del concurso
de un polinizador o a un fenómeno de autoincompatibilidad.
d) Estimación del número de frutos y semillas en inflorescencias que habían
sido desprovistas de las flores centrales de los dicasios. Con esta experiencia se
pretendía comprobar si el mayor índice de fructificación de estas flores (DEVESA
& al., 1985) es una cualidad intrínseca de la planta o bien si los recursos emplea-
dos por éstas pueden ser canalizados hacia flores de otros órdenes en caso de que
las centrales no fructifiquen.
RESULTADOS
Capacidad germinativa del polen
La capacidad germinativa del polen decrece progresivamente (tabla 1, fig. 1)
desde el día en que es liberado, siendo al décimo día inferior al 20 %.
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EDAD DEL POLEN
Fig. 1. — Variación de la capacidad germinativa del polen en función de su edad. En abcisas, la edad de
los granos en días. En ordenadas, el porcentaje de germinación. Se indican los valores medios y absolutos
de cada muestra. Se dibuja la recta de regresión de los valores absolutos.
Receptividad del estigma.
Como se aprecia en la figura 2, la receptividad del estigma comienza hacia
el cuarto-quinto día después de la apertura floral, en las condiciones de la expe-
riencia, alcanzándose el 80% de estigmas receptivos el quinto día y el 100% el
séptimo.
Puede observarse también que existe una estrecha relación entre el auge de
receptividad estigmática y la morfología coralina, ya que en este momento la exis-
tencia de tubos polínicos en el estigma induce la progresiva marchitez de la corola,
un fenómeno muy generalizado (GILISSEN, 1976,1977; STEAD & MOORE, 1979;
GORI, 1983).
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Néctar
La mayor producción de néctar tiene lugar en flores de 3-5 días de edad (ta-




























0,40±0,04 44 38,98±4,68 3
0,16±0,02 94 30,35±3,46 6
0,20±0,03 64 37,75+1,34 4
A = Volumen de néctar producido por flor en 24 horas en función de la edad.
B = Secreción media de azúcar, concentración y volumen del néctar segregado en flores de distinta posi-
ción dicasial.
es = Error standard de la media.
Si se tiene en cuenta la posición de las flores en los dicasios de la inflorescencia,
existen diferencias significativas entre los tres órdenes estudiados (test de Kruskal-
Wallis; H = 34,63, p «0 ,001) , siendo la producción de las flores del centro del
dicasio aproximadamente el doble (í = 0,40 ul) que en las laterales (x = 0,16 ul,
en las de primer orden; x = 0,20 ul, en las de segundo orden), mientras que entre
éstas no aparecen tales diferencias (test de Mann Whitney; U = 3457, p<0,02).
Sin embargo, no existen diferencias significativas en cuanto a las concentraciones
de azúcar observadas en flores de distintos órdenes (test de Kruskal-Wallis;
H = 4,04,0,25 >p> 0,1).
Duración floral
En la figura 3 se aprecia cómo la duración funcional de las flores varia en fun-
ción del momento en que tiene lugar la apertura floral dentro del período de flora-
ción, de tal forma que aquellas que lo hacen más precozmente duran más (i.= 4,2
días) que aquellas que abren más tarde (x = 2,9 días).
Sin embargo, no se observan diferencias significativas en la duración funcional
de las flores de una misma inflorescencia en función de su posición en los dicasios
(2,96 para las flores centrales, n = 25; 2,89 para las laterales de primer orden,
n = 48; 3,00 para las de segundo orden, n = 24), al menos durante el período estu-
diado (test de Kruskal-Wallis; H = 0,27,0,9>p»0,75).
Modelo defloración
Respecto a la producción de flores en la inflorescencia y a la progresiva acele-
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EDAD FLORAL (días)
Fig. 2. — Se representan en línea continua la receptividad del estigma, y en trazo discontinuo, el grado de
no marchitez de la corola. En abcisas, la edad de las flores en días. En ordenadas, el porcentaje de estig-
mas receptivos y el procentaje de corolas no necróticas/necróticas. Junto a cada punto se indica el tamaño
de la muestra.
ración del proceso, se encontró un modelo análogo al indicado anteriormente por
DEVESA & al. (1985) (figs. 4,5).
Como se observa en la figura 7, la floración no es del todo sincrónica en las
flores dentro del mismo orden en el dicasio, ya que las situadas hacia los extremos,
basal y apical, de la inflorescencia se retrasan significativamente (test de New-
man-Keuls, a = 0,05).
Fructificación
Cada flor es potencialmente capaz de producir cuatro núculas, que quedan
encerradas dentro del cáliz incluso después de haber madurado totalmente y
haberse independizado, hasta que durante el verano el opérculo calicinal se
leVanta y posibilita la dispersión de las semillas.
En condiciones de libre polinización (tabla 3) se observa un nivel de fructifica-
ción del 48,8 %, siendo la fructificación en las flores centrales del 80,6 %; 50,8 %,
en las laterales de primer orden, y 22,8 %, en las de segundo. De igual modo, se
observa una disminución en el número de núculas por fruto, que resulta ser de
1,83,1,27 y 1 de media, respectivamente. La reducción en ambos parámetros está
en función del momento en que tiene lugar la apertura floral dentro de la inflores-
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DURACIÓN FLORAL
Fig. 3. — Duración floral en dos momentos distintos del período de floración. A) Del 30 de enero al 4 de
marzo; B) del 15 de marzo al 7 de abril. En abcisas, la duración en dfas. En ordenadas, número de flores
observadas.
cencía, de tal modo que las flores más tardías producen menor número de frutos
ydenúculas(fig. 6).
Cuando la visita de los polinizadores se impide encerrando las flores en bolsas,
no se observa fructificación alguna (tabla 3), lo que está de acuerdo con los resul-
tados obtenidos previamente por DEVESA & al. (1985). Sin embargo, al polinizar
artificialmente las flores utilizando polen de la misma inflorescencia, se observa
una fructificación del 46,51 %, lo cual no difiere significativamente del porcentaje
hallado en las inflorescencias utilizadas como patrón (test de Mann Whitney;
U = 7, p > 0,2) y, al igual que en condiciones de libre polinización, la fructificación
decrece en flores de órdenes sucesivos: 82,35 %, 47,76 % y 0 % para las centrales,
laterales de primer orden y laterales de segundo orden, respectivamente (tabla 3).
Al eliminar las flores centrales de cada dicasio, se observa que aumenta la
fructificación en las flores laterales de órdenes sucesivos, si se compara con el
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FLORACIÓN (días)
Fig. 5. — Evolución diaria de la aparición de flores. Cada punto corresponde al sumatorio de cuatro inflo-
rescencias. En abcisas, los días transcurridos desde la aparición de la primera flor (0). En ordenadas, el
número de flores. Período estudiado: del 13 de marzo al 7 de abril. Temperatura máx. 17-26 °C y tempe-
ratura mín. 4-12,5 °C, en el intervalo estudiado. • , flores centrales; x , flores laterales de 1." orden;
A, flores laterales de 2.° orden. Las flechas indican los días en que se alcanza el SO % de las flores de cada
orden.
nivel obtenido por dichas flores en inflorescencias no manipuladas previamente y
en condiciones de libre polinización (tabla 3). El porcentaje de fructificación glo-
bal fue del 57,6%, que no difiere significativamente (test de Mann Whitney;
U= 13, p = 0,2) del hallado en las inflorescencias utilizadas como patrón. Hay
también disminución del nivel de fructificación en flores de órdenes sucesivos (ta-
bla 3).
Si se comparan los niveles de fructificación total alcanzados en las tres expe-
riencias realizadas en que ha habido producción de frutos, es decir, 48,8%,
46,51% y 57,6%, se comprueba que no existe diferencia significativa (test de
Kruskal-Wallis; H= 1,96,0,5 >p> 0,25).
En la figura 7 se observa que la mayor producción de frutos y semillas en las
inflorescencias utilizadas como patrón tiene lugar, con independencia de la posi-
ción de las flores en los dicasios, hacia la zona media de la inflorescencia, lo que
se comprobó también en aquellas utilizadas en las restantes experiencias.
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DISCUSIÓN
La inflorescencia de L. stoechas subsp. stoechas presenta una formación
secuencial de flores, con unos máximos de producción que se suceden a intervalos
regulares (figs. 4, 5), intervalos que pueden acortarse conforme se avanza en el
FLORACIÓN (días)
Fig. 6. — A) Relación entre la fructificación y el momento de apertura floral; B) relación entre el número
de núculas por fruto y el momento de la apertura floral. En abcisas, los días transcurridos desde la apari-
ción de la primera flor en las inflorescencias. En ordenadas, el porcentaje de fructificación (A) y el
número de núculas por fruto (B). El tamaño de la muestra en cada punto corresponden con el número de
flores que aparece en la figura S.
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período de floración del taxon (DEVESA & al., 1985). También se observa una dis-
minución del número de flores que se forman y de su duración funcional (fig. 3).
Cada máximo de producción floral en la inflorescencia entraña la aparición de
alineamientos de flores claramente perceptibles, que constituyen puntos de atrac-
ción para los insectos (DEVESA & al., 1985), particularmente Apis mellifera, que
recorre la inflorescencia en sentido ascendente, al igual que lo hacen otros Apoi-
dea (PYKE, 1978a, 1978b, 1979; WADDINGTON & HEINRICH, 1979; WYATT,
1982).
La flor de L. stoechas subsp. stoechas es protándrica, como es general en las
Labiatae (MÜLLER, 1883), teniendo lugar la liberación del polen el día de la aper-
tura floral. A partir de este momento, el polen disminuye progresivamente su
capacidad germinativa (fig. 1), en tanto que la receptividad estigmática no se
observó hasta el cuarto día tras la apertura floral, en las condiciones de nuestro
estudio.
En especies protándricas con alto número de flores por inflorescencia, se pier-
de, en muchos casos, la eficacia de la protandria, debido a la existencia simultá-
Fig. 7. — A) Relación del número de núculas por fruto ( • ) y el porcentaje de fructificación (A) con la
posición de las flores en la inflorescencia (cada trazo horizontal de la ordenada representa una bráctea);
el valor de cada punto se ha obtenido a partir de las muestras de la figura B. B) Número medio de días
transcurridos desde el inicio de la floración en la inflorescencia hasta la aparición de las flores centrales y
laterales de 1." orden de cada bráctea. Las barras verticales indican grupos de medias que no difieren
significativamente (test de Newman-Keuls, p = 0,05 en ambos casos).
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nea de flores en distinto estado (CURRAH & OCKENDON, 1978). Sin embargo, en
el caso de L. stoechas subsp. stoechas, la aparición muy sincronizada de flores de
un mismo orden dicasial (figs. 5, 7) comporta la alternancia de fases sexuales,
manteniendo la protandria su valor al menos dentro de cada inflorescencia.
Cuando la oferta de visitadores es propicia, el traslado de polen puede tener
lugar inmediatamente después de su liberación, lo que dejaría el estigma en con-
diciones de recibir polen extraño. En esta situación se ha observado un aumento
de la receptividad estigmática respecto a la observada in vitro, que se pone de
maniñesto por la menor duración funcional de las flores (comparar figs. 2 y 3b).
Los polinizadores juegan, por tanto, un papel de enorme importancia en el con-
trol de la duración floral y de sus distintas etapas sexuales, lo que ya ha sido indi-
cado por DEVLIN & STEPHENSON (1984,1985) en otros táxones.
El néctar es la principal recompensa que ofrece la flor de L. stoechas a los poli-
nizadores (MÜLLER, 1883). Su producción varia según la edad de la flor, siendo,
en las condiciones de este estudio, máxima a partir del tercer día (tabla 2A), lo
que coincide con el inicio de la receptividad estigmática. La mayor producción de
néctar cuando la flor se encuentra en "fase femenina" ha sido observado también
en otros táxones protándricos con inflorescencias verticales (PYKE, 1978a; BEST
& BlERZYCHUDEK, 1982; GALEN & PLOWRIGHT, 1985, entre otros).
Por otro lado, se ha observado que la cantidad global de néctar que ofrece la
inflorescencia es similar en los distintos momentos de máxima producción de flo-
res, ya que, aunque las flores centrales producen aproximadamente doble canti-
dad de néctar que las laterales de primero y segundo orden (tabla 2B), son, sin
embargo, la mitad.
Para la fructificación es imprescindible en los táxones estudiados de Lavan-
dula la intervención de los polinizadores (DEVESA & al., 1985), ya que en caso
contrario no producen fruto alguno (tabla 3). Sin embargo, con la polinización
artificial de flores utilizando polen de la misma inflorescencia, se comprueba que
sí existe fructificación (tabla 3), lo que excluye, al igual que en el resto de las
Labiatae (NETTANCOURT, 1977), cualquier fenómeno de autoincompatibilidad.
Como quiera que se ha observado que las flores centrales de los dicasios pro-
ducen en condiciones normales un mayor porcentaje de frutos y semillas que las
laterales, a pesar de ser aquéllas escasas con respecto al total de flores producidas
por inflorescencia, es obvio que las laterales actúan predominantemente como
donadoras de polen (DEVESA & al., 1985). Sin embargo, se comprueba que,
cuando las flores centrales son eliminadas de la inflorescencia, la máxima fructifi-
cación tiene lugar en las laterales de primer orden (tabla 3). El nivel global de
fructificación alcanzado en inflorescencias con flores centrales e inflorescencias
desprovistas de éstas, así como las polinizadas artificialmente, no difieren signifi-
cativamente (véanse resultados), lo que podría ser debido a una limitación en la
fructificación, sobre la base de los recursos disponibles (STEPHENSON, 1981).
En inflorescencias polinizadas artificialmente no se observó fructificación
alguna en las flores laterales de segundo orden (tabla 3), lo que pondría de mani-
fiesto que los recursos para la fructificación se agotaron íntegramente en las flores
centrales y laterales de primer orden, que habían sido polinizadas en su totalidad.
Por el contrario, en las inflorescencias polinizadas libremente hay fructificación
en las flores de segundo orden, lo que podría ser debido a una falta de garantías
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en la polinización de la totalidad de las flores. Por tanto, el exceso de ñores en las
inflorescencias de L. stoechas subsp. stoechas podría servir no solo para comple-
tar su función masculina, sino que actuaría ajustando el índice de fructificación a
los recursos disponibles en cada momento, lo cual ha sido también señalado en
otros táxones (BAWA & WEBB, 1984; STEPHENSON, 1981).
La movilización de los recursos hacia la fructificación se efectúa en la planta
según el momento en que tiene lugar la polinización de las flores en la inflorescen-
cia (fig. 6) (STEPHENSON, 1981; BOOCKMAN, 1983), de tal forma que aquellas que
se abren en primer lugar — las centrales — acapararían la mayor parte de ellos,
razón por la cual el nivel de fructificación decrece en flores de órdenes sucesivos
(tabla 3). Sin embargo, la fructificación y cantidad de núculas por fruto no es idén-
tico en las distintas partes de la inflorescencia, siendo ambos parámetros mayores
en las flores centrales de la inflorescencia y menores hacia los extremos (fig. 7).
Esta reducción puede ser debida, en el caso de las del extremo inferior, al notable
retraso de la apertura floral, y en el caso de las flores de la zona superior de la
inflorescencia, al agotamiento de los recursos disponibles, que fluyen de abajo a
arriba, como se ha indicado también en otros táxones con inflorescencias vertica-
les (STEPHENSON, 1981).
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